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Résumé
Le riz posse`de un syste`me racinaire fascicule´ compose´ principalement de racines
adventives aussi appele´es racines coronaires ou nodales. Ces racines e´mergent d’abord des
nœuds empile´s a` la base des tiges principales puis des ramifications ae´riennes. Parce que le
syste`me racinaire n’est pas directement accessible et est difficile a` observer, la se´lection
phe´notypique de varie´te´s de riz capables d’exploiter au mieux les ressources du sol reste
un de´fi pour les se´lectionneurs. La se´lection de caracte`res architecturaux ame´liore´s
ne´cessite donc l’identification des de´terminants ge´ne´tiques du de´veloppement racinaire.
Ainsi, de nombreux travaux de recherche pour identifier et caracte´riser les ge`nes
controˆlant l’architecture racinaire sont en cours chez le riz et plusieurs autres ce´re´ales.
Dans cette revue, nous pre´sentons les dernie`res strate´gies et des re´sultats obtenus
re´cemment dans l’identification de ge`nes et de loci a` effets quantitatifs implique´s dans le
de´veloppement racinaire du riz.
Mots cle´s : ge´ne´tique mole´culaire ; QTL (Quantitative Trait Loci ou Loci a` effet
Quantitatif) ; racines ; riz ; variation ge´ne´tique.
The`mes : ame´lioration ge´ne´tique ; me´thodes et outils ; productions ve´ge´tales ; ressources
naturelles et environnement.
Abstract
Dissecting the biological bases of traits of interest in rice: Architecture and
development of the root system
Rice possesses a fibrous root system made up mainly of adventitious roots also called
crown or nodal roots. Roots emerge from the nodes first at the stem base and then from
nodes of shoot ramifications. The root system is not easily accessible and therefore difficult
to study. For this reason phenotypic breeding for rice varieties with improved root systems
remains a challenge. Hence, identification of genetic determinants of root development
should considerably improve breeding efficiency. Numerous studies are underway on
identifying and characterizing genes controlling root traits on rice and other cereals. In this
review, we summarize the latest strategies and some recent results concerning the
identification and characterization of root genes and quantitative trait loci affecting root
development in rice.
Key words: genetic variation; molecular genetics; QTL (Quantitative Trait Loci); rice;
roots.
Subjects: genetic improvement; natural resources and environment; tools and methods;
vegetal productions.
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Synthèse
L e syste`me racinaire assure lesfonctions vitales d’absorptionde l’eau et des e´le´ments mine´-
raux ainsi que l’ancrage dans le sol.
Les racines sont des organes plasti-
ques, capables d’adapter leur de´ve-
loppement aux caracte´ristiques du
sol : on observe que les varie´te´s de
riz pluvial qui doivent chercher l’eau
en profondeur peuvent de´velopper
des syste`mes racinaires d’un me`tre
de profondeur (Kawata et al., 1977 ;
Reyniers et al., 1978) contre 20 cm
en moyenne pour les riz irrigue´s
(figure 1). Par conse´quent, l’architec-
ture racinaire (profondeur maximum,
nombre, diame`tre et orientation des
racines nodales, densite´ des racines
late´rales. . .) joue un roˆle important
dans la tole´rance a` la se´cheresse
(Mambani et al., 1983 ; Price et al.,
2002 ; Tuberosa R et al., 2002).
Comprendre les me´canismes qui gou-
vernent le de´veloppement et la plasti-
cite´ racinaire, et identifier les ge`nes
implique´s, permettraient d’acce´le´rer
la cre´ation de varie´te´s tole´rantes
en conditions culturales limitantes
(manque d’eau et d’e´le´ments mine´-
raux ou salinite´), par les me´thodes de
se´lection assiste´e par marqueurs mole´-
culaires ou par la transgene`se.
Morphologie, anatomie
et caractères
adaptatifs
Il existe quatre types de racines chez le
riz : la radicule, les racines nodales, et
les racines late´rales, petites et grandes
(Rebouillat et al., 2009). La radicule
est la racine embryonnaire qui se
forme a` l’oppose´ du me´riste`me apical
de la tige. Les racines nodales sont
de deux sortes : les cinq premie`res,
embryonnaires, e´mergent du nœud
cole´optilaire (figure 2A) ; les autres,
postembryonnaires qui forment un
syste`me racinaire fascicule´, e´mergent
des nœuds de la tige principale et des
ramifications ae´riennes (figure 2B),
selon le principe de de´veloppement
en phytome`res empile´s de´crit par
Kawata et al. (1963). Il est possible
de de´terminer le stade de de´veloppe-
ment des racines nodales en fonc-
tion du phyllochrone, de´fini comme
l’intervalle de temps entre l’initiation
de deux feuilles successives sur la tige
(Kawata et al., 1963). Lorsqu’une
feuille visible e´merge a` partir d’un
phytome`re, les racines nodales e´mer-
gent trois nœuds plus bas, les racines
late´rales apparaissent quatre nœuds
en dessous et les racines late´rales
d’ordre 2, cinq nœuds en dessous
(Fujii, 1961). Le syste`me racinaire
d’une plante de riz mature est donc
principalement constitue´ de racines
nodales dont l’aˆge de´pend de la
position du phytome`re de rattache-
ment. La radicule et les racines nodales
peuvent porter deux types de racines
late´rales, les petites et les grandes
(figure 2C). Les petites racines late´ra-
les sont courtes, a` croissance de´termi-
ne´e, age´otropiques et ne portent
jamais de racines late´rales secondai-
res. Les grandes racines late´rales ont
une croissance inde´termine´e, a` ge´o-
tropisme positif, et portent des racines
late´rales secondaires. L’ensemble de
ces racines forme donc une structure
fibreuse fascicule´e.
L’organisation anatomique radiale
des racines de riz est complexe et
pre´sente une variabilite´ ge´ne´tique
importante. Elle comprend, de l’exte´-
rieur vers l’inte´rieur, l’e´piderme, les
tissus internes et la ste`le (Rebouillat
et al., 2009) (figure 3). Les tissus
internes sont subdivise´s en quatre
types : l’exoderme, qui forme une
barrie`re vis-a`-vis de l’eau et des ions ;
le scle´renchyme, tre`s lignifie´, qui
joue un roˆle de maintien de la racine
lors de son vieillissement et qui
limite le flux d’oxyge`ne vers l’exte´-
rieur ; le cortex ; et l’endoderme
dont la fonction est similaire a` celle
de l’exoderme. Le nombre de couches
de cortex de´pend du type racinaire
(pouvant atteindre plus de 10 couches
dans les racines nodales) mais e´gale-
ment de la position d’e´mergence
de la racine sur la tige principale
(figure 3). Il existe ainsi une tre`s
forte corre´lation entre le diame`tre
racinaire et le nombre de couches
de cortex. Le cortex se diffe´rencie
en ae´renchyme comportant des lacu-
nes permettant la circulation de l’air,
une adaptation aux conditions de
submersion.
A B
Figure 1. Illustration de la variabilité du système racinaire rencontrée dans l'espèce O. sativa en
conditions de culture hydroponique.
Figure 1. Illustration of the variability of the root system encountered in the species O. sativa in hydroponic
conditions.
A) IR60 (riz irrigue, indica) ; B) Azucena (riz pluvial, japonica).
Échelle 5 cm.
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Caractériser
des gènes intervenant
dans le développement
racinaire du riz
Deux approches comple´mentaires, de
« ge´ne´tique inverse » et de « ge´ne´tique
directe », sont utilise´es pour identifier
les ge`nes controˆlant des caracte`res
racinaires d’inte´reˆt agronomique. La
premie`re consiste a` alte´rer l’expres-
sion d’un ge`ne cible en modifiant sa
se´quence et a` en e´valuer l’impact sur
le de´veloppement racinaire. Dans le
cas du riz, le choix des ge`nes cibles
s’appuie sur les connaissances de´ja`
acquises chez l’espe`ce mode`le Arabi-
dopsis thaliana, (Bennett et al. 2010 ;
Pauluzzi et al., 2012 ; Overvoorde
et al., 2010 ; Iyer-Pascuzzi et al.,
2009). On recherche in silico, dans
la se´quence annote´e du ge´nome du
riz, les ge`nes orthologues. Puis, a`
l’aide d’outils bioinformatiques, on
identifie dans les banques de mutants
de´veloppe´es par la communaute´
internationale (Krishnan et al., 2009 ;
Lorieux et al., 2012) des accessions de
riz porteuses de mutations dans les
ge`nes cibles. La caracte´risation phe´-
notypique de ces mutants permet
d’identifier rapidement des ge`nes clefs
du de´veloppement racinaire (Droc
et al., 2009). La seconde approche,
de « ge´ne´tique directe », consiste : i) a`
identifier les zones chromosomiques
(« quantitative trait loci » ou QTL)
implique´es dans le de´veloppement
racinaire par des me´thodes statistiques
qui testent le lien entre la distribution
du caracte`re phe´notypique cible et
le ge´notype des individus dans des
populations issues d’un croisement
biparental (Paterson et al., 1988) ou
repre´sentatives de la diversite´ de
l’espe`ce (Jannink et Walsh, 2002) ;
ii) a` isoler ensuite les se´quences en
cause. L’approche de ge´ne´tique
directe est la seule a` meˆme d’identifier
des ge`nes du de´veloppement raci-
naire qui seraient spe´cifiques du riz.
Ceux-ci sont probablement nombreux
compte tenu des diffe´rences qui
existent entre le syste`me racinaire
d’Arabidopsis et celui du riz. Les deux
approches sont donc comple´men-
taires et mene´es en paralle`le dans de
nombreux laboratoires (Lorieux et al.,
2012).
Génétique inverse
Chez le riz, la majeure partie de
l’appareil racinaire est constitue´e de
racines nodales qui se diffe´rencient
tout au long du de´veloppement de la
plante a` partir de primordia situe´s
dans les tiges (Coudert, et al., 2010).
Ces primordia prennent naissance
dans une couche de cellules me´riste´-
matiques qui peut eˆtre assimile´e a` un
pe´ricycle de tige au vu de sa position,
entre les tissus vasculaires et l’endo-
derme, et au vu de son potentiel
organoge`ne (Kaufman, 1959 ; Kawata
et al., 1975 ; Itoh et al., 2005). Apre`s
une phase d’initiation, marque´e par
l’entre´e en division de certaines
cellules de ce pe´ricycle, un nouveau
ra
rn
prl
A B
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Figure 2. Architecture du système racinaire du riz (d'après Rebouillat et al. [2009]).
Figure 2. Architecture of the rice root system (after Rebouillat et al. [2009]).
A) système racinaire d'une plantule de riz d'une semaine (cv Nipponbare. japonica) ; B) système racinaire d'une plante
de 40 jours ; C) vue detaillee d'une racine nodale.
ra : ridicule ; rn : racine nodale ; prl : petite racine laterale ; grl : grande racine laterale.
Échelles (A, C) 1 cm, (B) 5 cm.
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me´riste`me racinaire se diffe´rencie. Le
de´veloppement de ce me´riste`me per-
met l’e´mergence d’une nouvelle
racine nodale. L’initiation et l’e´mer-
gence des racines nodales sont re´gu-
le´es par des me´canismes distincts qui
commencent a` eˆtre de´crypte´s graˆce
a` la caracte´risation fonctionnelle de
mutants affectant des ge`nes implique´s
dans ces processus (Coudert et al.,
2010).
Mutants affectés
dans l'initiation
des racines nodales
Chez les mutants de riz, Osgnom1 (cv
Zhonghua 11 et cv Kasalath) (Liu et al.,
2009), l’initiation des racines nodales
est abolie. Le nombre de racines
late´rales est re´duit ainsi que le gravi-
tropisme des racines. La croissance
des parties ae´riennes est inhibe´e et les
plantes meurent au bout de deux
mois. Chez ces meˆmes mutants, les
prote´ines OsPIN2, OsPIN5b et OsPIN9
sont moins abondantes dans la base
des tiges. Cela pourrait perturber la
re´gulation des flux d’auxine ne´cessai-
res a` l’initiation des racines nodales
(Liu et al., 2009). Chez Arabidopsis, ce
flux est controˆle´ par la prote´ine
GNOM1 qui, associe´e aux membranes
cellulaires, contribue a` leur dyna-
mique intracellulaire et, de ce fait,
joue un roˆle dans le trafic et la
localisation des prote´ines de transport
d’auxine telle que PINFORMED 1
(PIN1) (Steinmann et al., 1999).
L’implication de l’auxine dans l’initia-
tion des racines nodales passe par la
re´gulation de l’expression de facteurs
de transcription spe´cifiques. Chez le
riz, l’existence de l’un de ces facteurs,
ARL1/CRL1, a e´te´ mise en e´vidence par
l’e´tude des mutants adventitious root-
less 1 (arl1, cv Zhonghua 11) (Liu
et al., 2005) et crown rootless 1 (crl1,
cv Taichung 65) (Inukai et al., 2005)
qui affectent le meˆme ge`ne
(Matsumura et al., 2009). La re´gulation
de l’expression d’ARL1/CRL1 par
l’auxine requiert un e´le´ment de
re´ponse a` l’auxine (ARE pour Auxin
Response Element) dans son promo-
teur. Cet ARE interagit in vitro avec le
facteur de transcription Auxin Res-
ponse Factor (ARF) OsARF16. L’auxine
re´gule l’expression du ge`ne ARL1/
CRL1 via une voie de transduction
impliquant le re´cepteur d’auxine
TIR1/AFB1-3 (Dharmasiri et al.,
2005 ; Kepinski et al., 2005). L’inter-
action physique entre l’auxine et TIR1/
AFB1 permet de cibler, via l’ubiquiti-
nation, la de´gradation de prote´ines
AUX/IAA et l’activation de OsARF16.
Cette dernie`re peut alors activer
l’expression du ge`ne ARL1/CRL1 en
se fixant sur l’e´le´ment ARE de son
promoteur.
Cela rappelle la voie de transduction
implique´e dans l’initiation des racines
late´rales chez Arabidopsis ou`, en
re´ponse a` l’auxine, les ge`nes AtARF7
et AtARF19, orthologues d’OsARF16,
induisent l’expression des facteurs
de transcription LBD, orthologues
d’ARL1/CRL1 (Wang et al., 2007 ;
Okushima et al., 2007 ; Wilmoth
et al., 2005; Laplaze et al., 2005).
Ainsi, les me´canismes d’initiation des
racines nodales chez le riz et des
racines late´rales chez Arabidopsis
pre´sentent des similarite´s et sont
probablement bien conserve´s chez
l’ensemble des plantes supe´rieures.
Les ge`nes en aval de ARL1/CRL1 ne
sont pas encore pre´cise´ment identi-
fie´s, mais on sait que les ge`nes QHB et
OsSCR, importants pour le fonction-
nement du me´riste`me, sont inhibe´s au
niveau de la base des tiges du mutant
arl1 (Kamiya et al., 2003a, Kamiya
et al., 2003b). Une analyse diffe´ren-
tielle du transcriptome entre bases
de tiges de plantes mutantes crl1 et
plantes sauvages a permis d’identifier
des ge`nes inhibe´s chez le mutant et
re´pondant a` CRL1 de manie`re de´pen-
dante a` l’auxine (Coudert et al., 2011).
Ces ge`nes constituent de bons candi-
dats pour de´couvrir de nouveaux
de´terminants ge´ne´tiques de l’initiation
des racines nodales chez le riz. Le
mutant crown rootless 5 (crl5, cv
Kinmaze), pre´sente un nombre re´duit
PRL GRL
RA RN
Épiderme Exoderme Sclérenchyme
Cortex Endoderme Péricycle
Fibres Phloème Métaxylème
Figure 3. Anatomies radiales comparées des quatre types racinaires chez le riz.
Figure 3. Comparative radial anatomies of the four root types in rice.
Representation schematique de l'organisation radiale d'une radicule (RA) de riz âgee de 7 jours, d'une racine nodale
(RN), d'une grande (GRL) et d'une petite racine laterale (PRL). Les ﬁgures ne sont pas à l'echelle.
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de racines et ce phe´notype est amplifie´
dans le double mutant crl1/crl5,
sugge´rant que ces deux ge`nes agissent
dans des voies de signalisation inde´-
pendantes (Kitomi et al., 2011a;
Kitomi et al., 2011b). crl5 code un
facteur de transcription de la famille
APETALA2/ETHYLENE RESPONSE
FACTOR (AP2/ERF). L’expression de
ce ge`ne est positivement re´gule´e
par l’auxine via une voie impliquant
aussi les prote´ines re´gulatrices de type
AUX/IAA/ARF. De manie`re inte´res-
sante, CRL5 re´gule positivement
l’expression de ge`nes « type-A RES-
PONSE REGULATOR » (ARR), notam-
ment OsARR1. Les ARR constituent
des e´le´ments re´gulateurs ne´gatifs de la
voie de signalisation des cytokinines
(To et al., 2004), des hormones
connues pour inhiber l’initiation des
racines late´rales chez Arabidopsis
(Laplaze et al., 2007 ; Dello Ioio
et al., 2008 ; Peret et al., 2009 ;
Benkova et al., 2009).
Un autre facteur de transcription
implique´ dans la re´gulation de la
re´ponse des racines nodales a` l’auxine
et aux cytokinines a e´te´ identifie´ :
WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX 11
(OsWOX11) (Zhao et al., 2009). Le
mutant Oswox11 (cv Zhonghua 11)
pre´sente un nombre re´duit de racines
nodales. OsWOX11 est exprime´ dans
les zones d’initiation des racines et est
re´gule´ par des traitements exoge`nes a`
l’auxine et aux cytokinines. Ce ge`ne
re´gule ne´gativement l’expression
d’OsARR2 en se fixant a` son promo-
teur, alors que l’expression de plu-
sieurs autres ge`nes du riz codant des
ARR est inhibe´e dans le mutant
Oswox11. Ces exemples montrent
que plusieurs facteurs de transcription
re´gulent l’initiation des racines du riz
en re´ponse a` l’auxine et aux cytoki-
nines (figure 4).
Mutants affectés
dans le développement
et l'émergence
des racines nodales
Le de´veloppement et l’e´mergence des
racines nodales sont aussi re´gule´s par
l’auxine. En effet, le ge`ne OsWOX11
est exprime´ au niveau de la zone de
division cellulaire, sugge´rant qu’il joue
aussi un roˆle dans le de´veloppement
des racines. Par ailleurs, dans des
CRL4/OsGNOM1
PIN
AUX/IAA/ARF
Auxine
ARL1/CRL1
INITIATION
RACINES NODALES
ARR2
Réponse
cytokinine
DÉVELOPPEMENT
RACINES NODALES
Cytokinine
ARR
OsWOX11
OsCAND1
OsPIN1
DIVISIONS
CELLULAIRES
Auxine
CRL5
Figure 4. Réseau de régulation génétique contrôlant l'initiation et le développement des racines nodales.
Figure 4. Gene network controlling the initiation and development of nodal roots.
Les ﬂèches representent une action positive d'un element du reseau sur un autre. Un trait termine par un trait
perpendiculaire represente une action inhibitrice d'un element du reseau sur un autre. Une ligne en pointilles represente
une relation hypothetique entre deux elements du reseau.
ARF : Auxin Response Factor ; ARL : Adventitious Root Less ; ARR : type-A Response Regulator 2 ; AUX/IAA :
Auxin/Indole-3-Acetic Acid ; CAND1 : Cullin-Associated and Neddylation-Dissociated 1 ; CR : Crown Root ; CRL :
Crown Root Less ; GNOM1 : membrane-associated guanine-nucleotide exchange factor of the ADP-ribosylation
factor G protein (ARF-GEF) ; PIN : PINFORMED auxin efﬂux carrier proteins ; WOX11 : WUSHEL-Related
Homeobox 1.
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plantes ou` l’expression du ge`ne
OsPIN1 est inhibe´e par interfe´rence
RNA, le de´veloppement et l’e´mer-
gence des racines sont fortement
inhibe´s (Xu et al., 2005).
Dans le mutantOscand1 (cv Kasalath),
les racines se forment normalement
mais leur de´veloppement est inhibe´ et
elles n’e´mergent pas (Wang et al.,
2011). Ce phe´notype est partiellement
re´prime´ par un apport exoge`ne
d’auxine. OsCAND1 est l’orthologue
de CAND1 d’Arabidopsis, qui code une
prote´ine de type cullin-associated and
neddylation-dissociated 1 implique´e
dans la voie de signalisation de l’auxine
via les prote´ines re´gulatrices de type
AUX/IAA/ARF (Gray et al., 2001 ;
Cheng et al., 2004 ; Chuang et al.,
2004). Les plantes mutantes Oscand1
pre´sentent une de´sorganisation de la
re´partition de l’auxine dans les me´ris-
te`mes de racines nodales. Cette de´s-
organisation est associe´e a` une
inhibition de l’expression de ge`nes
implique´s dans la transition de phase
G2/M du cycle cellulaire. Ces e´le´ments
indiquent qu’OsCAND1 contribue pro-
bablement a` la re´gulation des flux
d’auxine et de l’expression de ge`nes
implique´s dans le cycle cellulaire
indispensables au de´veloppement et
a` l’e´mergence des racines.
Un re´sume´ des e´le´ments ge´ne´tiques
controˆlant l’initiation et le de´veloppe-
ment des racines nodales chez le riz
est pre´sente´ dans la figure 4. Tous les
membres de ce re´seau de ge`nes
repre´sentent des candidats de premier
ordre pour expliquer une partie de la
variation de l’architecture racinaire
chez le riz.
Génétique directe
Cartographie de QTL
La premie`re cartographie de QTL
portant sur l’architecture racinaire du
riz a e´te´ conduite par Champoux et al.
(1995). Elle a e´te´ suivie par de
nombreuses autres, portant sur des
populations ou des conditions envi-
ronnementales diffe´rentes (conditions
ae´robies ou anae´robies, situations
favorables ou de contraintes en termes
de compaction du sol ou de condi-
tions hydriques). Les re´sultats de ces
e´tudes ont e´te´ compile´s dans des
bases de donne´es comme Gramene
(www.gramene.org) ou TropGeneDB
(http://tropgenedb.cirad.fr), qui, en
exploitant la synte´nie entre espe`ces
phyloge´ne´tiquement proches (simili-
tude de l’ordonnancement des ge`nes
sur les chromosomes), permettent des
comparaisons de positions de ces QTL
chez les ce´re´ales. La dernie`re synthe`se
publie´e recensait 675 QTL de´tecte´s
dans 12 populations diffe´rentes pour
29 parame`tres racinaires tels que
nombre de racines, profondeur maxi-
male atteinte par les racines, e´paisseur
des racines, ratio biomasse racinaire/
biomasse ae´rienne ou index de pe´ne´-
tration racinaire (Courtois et al., 2009).
La projection de cesQTL sur la carte du
ge´nome du riz montrait six zones de
concentration particulie`res de QTL sur
les chromosomes 1, 2, 3, 7, 9 et 11. Les
QTL de profondeur racinaire ayant les
effets les plus forts ont e´te´ utilise´s pour
de´velopper, par se´lection assiste´e par
marqueurs (SAM), des ligne´es quasi
isoge´niques (NIL) portant l’alle`le favo-
rable des QTL (Yadav et al., 1997; Price
et al., 2000). Ces NIL ont permis de
valider l’effet desQTL sur les caracte`res
racinaires a` la fois dans le fond
ge´ne´tique dans lequel ils avaient e´te´
initialement de´tecte´s (Shen et al., 2001)
et dans un fond ge´ne´tique diffe´rent
(Steele et al., 2007). Dans ce dernier
cas, les NIL ont e´te´ teste´es au champ
(Steele et al., 2007) et une varie´te´, Vikas
Dhan111, en a e´te´ de´rive´e. Celle-ci
surpasse de 10 % le rendement du
parent re´current en conditions de stress
hydrique. Cet exemple montre que la
connaissance du ge`ne sous-tendant le
QTL n’est pas force´ment indispensable
pour entamer un travail de se´lection.
Cependant, d’autres e´tudes ont montre´
que l’efficacite´ de la SAM pour les
caracte`res racinaires serait conside´ra-
blement ame´liore´e s’il e´tait possible de
re´duire la taille des segments chromo-
somiques manipule´s (Steele et al.,
2007). L’intervalle de confiance sur la
position de QTL de´tecte´s dans des
populations de cartographie de taille
courante (100 a` 200 individus) est en
effet rarement infe´rieur a` 5 centiMor-
gan (cM) et de´passe parfois 30 cM.
Méta-analyse pour améliorer
la précision de la localisation
des QTL
La me´ta-analyse de QTL est une
me´thode statistique qui permet de
combiner les re´sultats d’e´tudes inde´-
pendantes, afin de de´terminer le
nombre de QTL consensus ou
« me´ta-QTL » sous-tendant les QTL
observe´s, et de positionner les me´ta-
QTL avec une meilleure pre´cision
(Goffinet et al., 2000). Cette me´thode
a e´te´ utilise´e re´cemment sur les QTL
racinaires du riz en utilisant les
logiciels BioMercator et MetaQTL, a`
la fois sur une population particulie`re
(Khowaja et al., 2009) et sur un groupe
de populations (Courtois et al., 2009).
En moyenne, la longueur de l’inter-
valle de confiance sur la position
des me´ta-QTL e´tait re´duite de 52 %.
Les me´ta-QTL avec les plus petits
intervalles de confiance recouvraient
moins d’une dizaine de ge`nes dits
« candidats ». Par exemple, l’intervalle
10-23 Me´ga bases (Mb) sur le chro-
mosome 9 porte 14 QTL de profon-
deur racinaire qui correspond a` un
unique me´ta-QTL de 0,002 Mb d’inter-
valle de confiance (figure 5). Cet
intervalle ne contient plus que 3 ge`nes
(Courtois et al., 2009). Une me´ta-
analyse peut eˆtre combine´e a` des
e´tudes d’expression pour re´duire le
nombre de ge`nes candidats (Norton
et al., 2008).
Études d'associations
Face a` la faible pre´cision sur la
position des QTL due au nombre
limite´ de ge´ne´rations de recombinai-
sons dans les populations de carto-
graphie (6 a` 8 ge´ne´rations au
maximum), de nouvelles me´thodes
utilisant des populations avec un taux
de recombinaison plus e´leve´ ont e´te´
de´veloppe´es. Il s’agit soit de collec-
tions ou « panels d’association »,
repre´sentatifs de la diversite´ de
l’espe`ce ou de mate´riel d’un pro-
gramme de se´lection, exploitant les
nombreux e´ve´nements de recombi-
naisons qui se sont produits depuis la
domestication de l’espe`ce (soit il y a
environ 10 000 ans pour le riz), soit
des populations hautement recombi-
nantes par construction comme les
populations NAM (Nested Association
Mapping) (Yu et al., 2008) ou MAGIC
(Multiparent Advanced Generation
Inter-Cross) (Cavanagh et al., 2008).
Dans le cas des panels d’association, la
de´tection de QTL ou « e´tude d’asso-
ciation » s’est montre´e tre`s efficace
sur toute une gamme de caracte`res
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agronomiques chez le riz (Huang
et al., 2010 ; Zhao et al., 2011 ;
Huang et al., 2012). Les panels
d’association sont de´sormais en cours
d’utilisation pour e´tudier les bases
ge´ne´tiques des caracte`res racinaires
comme par exemple dans le cadre
du projet Orytage du Centre de
coope´ration internationale en recher-
che agronomique pour le de´veloppe-
ment (Cirad) ou du projet europe´en
EURoot (http://www.euroot.eu/). En
revanche, aucune population haute-
ment recombinante n’a encore e´te´
utilise´e chez le riz, mais les re´sultats
obtenus sur d’autres espe`ces se re´ve`-
lent prometteurs.
A` ce jour, aucun QTL de de´veloppe-
ment racinaire n’a e´te´ clone´ chez le
riz. Ce fait est duˆ a` la faible part de
variance phe´notypique qu’explique
individuellement chaque QTL et a` la
difficulte´ de phe´notyper des centaines
de recombinants pour des parame`tres
racinaires. Ne´anmoins, des travaux en
ce sens sont en cours en France pour
des QTL de profondeur racinaire sur
les chromosomes 2 and 9 (Ahmadi
pers. comm.) et au Japon pour un QTL
d’angle racinaire sur le chromosome
9 (Yano. pers. comm.).
Conclusion
Si l’inte´reˆt de l’e´tude du syste`me
racinaire dans le cadre du de´veloppe-
ment de varie´te´s adapte´es a` une
agriculture changeante est aujourd’hui
bien e´tabli, les de´fis restent nombreux.
Phe´notyper le syste`me racinaire reste
un goulet d’e´tranglement, a` la fois
pour avancer rapidement dans l’e´tude
des me´canismes de de´veloppement
et pour identifier les varie´te´s dote´es
d’un syste`me racinaire favorable.
De nombreux laboratoires travaillent
actuellement sur cette question afin
de re´pondre a` un cahier des charges
qui permette le suivi spatio-temporel
du de´veloppement racinaire dans les
conditions les plus proches de celles
du champ. Dans ce cadre, un syste`me
de phe´notypage racinaire du riz, le
Rhizoscope, a e´te´ re´cemment mis
au point au Cirad et d’autres syste`mes
sont en construction en Europe
(http://www.plantphenomics.com).
Un autre point concerne le niveau
de variabilite´ ge´ne´tique utilise´ ou
utilisable en se´lection. Est-ce que la
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Figure 5. Position de QTL d'architecture racinaire (profondeur maximale et épaisseur des racines)
identifiés sur le chromosome 9 dans les études conduites entre 1995 et 2007 (distances en Mb).
Figure 5.QTL root architecture position (maximum depth and thickness of roots) identified on chromosome 9
in studies conducted between 1995 and 2007 (distances in Mb).
En vert, les meta-QTL qui en sont derives. Les traits indiquent la longueur de l'intervalle de conﬁance du QTL ; la
grandeur des triangles est proportionnelle à l'importance de l'effet du QTL.
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variabilite´ ge´ne´tique existante au sein
de l’espe`ce O. sativa est suffisante
pour cre´er des varie´te´s qui re´pondent
aux nouveaux de´fis de la riziculture
ou faut-il augmenter cette variabilite´ ?
A` court terme, l’exploitation de la
variabilite´ ge´ne´tique existante par la
se´lection assiste´e par marqueur sera
privile´gie´e. A` plus long terme, on aura
vraisemblablement recours aux croi-
sements interspe´cifiques et a` la trans-
gene`se pour augmenter la variabilite´
ge´ne´tique exploitable.
Une bonne compre´hension du de´ter-
minisme ge´ne´tique du de´veloppement
racinaire du riz sera un e´le´ment clef
pour l’identification d’alle`les favora-
bles. Celle-ci sera facilite´e par les
grands projets de rese´quencage
(Wing et al., 2005) et a` venir. La
synte´nie entre les ce´re´ales (Delseny,
2004 ; Devos, 2005) facilitera et acce´-
le´ra la transposition des connaissances
acquises chez le riz vers d’autres
ce´re´ales. Des alle`les favorables existant
chez des espe`ces apparente´es, telle
que O. glaberrima, pourront eˆtre uti-
lise´es pour augmenter la diversite´
disponible pour l’ame´lioration d’O.
sativa. De meˆme, en agissant par
transformation ge´ne´tique sur l’expres-
sion des ge`nes qui controˆlent la mise
en place des tissus racinaires ou des
racines nodales, au niveau des me´ris-
te`mes, il sera possible de de´velopper
de nouvelles varie´te´s posse´dant des
caracte`res adaptatifs et/ou e´volutifs de
tole´rance a` la se´cheresse.
Enfin, une strate´gie de se´lection effi-
cace exploitant a` la fois les nouvelles
ressources ge´ne´tiques et les nouvelles
technologies doit eˆtre mise en place.
E´tant donne´ la nature polyge´nique
du de´terminisme du de´veloppement
racinaire, chaque ge`ne n’expliquant
qu’une faible part de la variabilite´ et les
caracte`res a` se´lectionner, la SAM, visant
un ou un petit nombre de ge`nes ne
constituera probablement pas l’option
la plus efficace sur le long terme. Des
me´thodes plus sophistique´es, comme
la se´lection re´currente assiste´e par
marqueurs, seront probablement utili-
se´es. La se´lection ge´nomique, ou
se´lection assiste´e par marqueurs qui
porte sur l’ensemble d’un ge´nome et
nonplus seulement sur quelques zones
d’inte´reˆt, pourrait e´galement constituer
un outil efficace de production de
varie´te´s ame´liore´es.
Seule une approchemultidisciplinaire,
impliquant biologistes mole´culaires,
ge´ne´ticiens, e´cophysiologistes, se´lec-
tionneurs et agronomes, permettra de
mettre au point les varie´te´s de riz qui
seront ne´cessaires pour re´pondre aux
de´fis actuels et futurs de l’agriculture
mondiale. &
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